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摘要 : MicroRNA( miRNA) 是 一 类 广泛 存在 于 真 核 生物 中 的 小 分 子 非 编 码 RNA ,通过 抑制 靶 基 因 的 翻译 过 程 或 降解 
靶 基 因 的 mRNA ,在 转录 后 水 平 上 调控 基因 表达 。 在 昆虫 中 已 报道 了 大 量 的 miRNA ,其 中 部 分 miRNA 的 功能 得 到 
了 解析 。 在 昆虫 变态 过 程 中 ,let-7，miR-100，miR-125 ,miR-34，miR-14，miR-8，miR-281 和 miR-252-3p 能 够 作用 
于 保 幼 激素 或 蚁 皮 激素 信号 通路 ,影响 昆虫 赔 皮 、 化 师 或 翅 . 足 及 神经 系统 的 发 育 。 在 昆虫 生殖 阶段 ,bantam，miR- 
184 和 miR-275 影响 生殖 干细胞 的 分 化 或 卵子 发 生 。 本 文 在 介绍 miRNA 生物 合成 和 作用 机 制 的 基础 上 ,重点 对 昆 
虫 变态 与 生殖 过 程 中 miRNA 的 最 新 研究 进展 进行 综述 。 
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viruses, regulate the gene expression at post-transcriptional level through translational repression or 
mRNA degradation. A large number of miRNAs have been reported in insects, but the number of 
miRNAs with documented functions is limited. During insect metamorphosis, let-7, miR-100, miR-125, 
miR-34, miR-14, miR-8, miR-281 and miR-252-3p have been demonstrated to function in juvenile 
hormone and/or ecdysone mediated signaling pathways and to modulate the development of wings, legs 
and neuronal system. In insect reproduction, bantam, miR-184 and miR-275 have been found to regulate 
the differentiation and maintenance of female germ line cells as well as the oogenesis. We summarized 
here the recent advances in the roles of miRNAs in insect metamorphosis and reproduction. 
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Lee 等 (1993 ) 首次 在 秀丽 隐 杆 线虫 
Caenorhabditis elegans 中 发 现 小 分 子 RNA lin4 能 够 
使 lin-14 基因 在 翻译 水 平 上 受到 抑制 。 到 2000 年 ， 
研究 人 员 又 在 线虫 中 发 现 小 分 子 RNA let-7 能 与 
lin-41 基因 的 mRNA 3' ym JE #1% X ( untranslated 
region, UTR) 结合 , 抑制 lin-41 基因 的 翻译 
(Reinhart et ol.，2000) 。 随 后 的 研究 发 现 ,这 是 一 
类 长 约 22 nt, 能 够 使 靶 基 因 发 生 转录 后 沉默 的 小 分 
子 非 编码 RNA, 于 是 将 其 命名 为 microRNA 
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(miRNA) (Lagos-Quintana et al., 2001; Lau et al., 
2001 ; 2001), siRNA ( small 
interfering RNA ) 一 般 是 外 源 引 入 的 一 类 小 分 子 
RNA, 也 具有 沉默 识 基 因 表 达 的 功能 (Fire et al., 
1991; Guo and Kemphues, 1995 ) 。 利 用 siRNA 的 这 
种 功能 特性 , 研究 人 员 开 发 了 RNA 干扰 (RNA 
interference, RNAi) 技术 , 即 通过 引入 人 工人 合成 的 
siRNA 或 dsRNA (double-stranded RNA) ,在 生物 体 
内 降解 靶 基因 mRNA, 以 研究 靶 基 因 的 生物 学 功能 
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(Kennerdell and Carthew, 1998), RNAi 技术 已 经 在 
E HELI) Be HA SL oh PS Bl UZ AY A. 
与 siRNA 不 同 ,miRNA 是 生物 体内 天 然 存在 的 小 分 
子 RNA ,在 动物 .植物 和 病毒 等 多 物种 间 具 有 高 度 
的 保守 性 ,对 胚胎 发 育 、 组 织 分 化 细胞 增殖 、 细 胞 将 
亡 和 形态 发 生 等 很 多 生物 学 过 程 都 具有 调节 作用 
( Kloosterman and Plasterk , 2006)。 近 几 年 的 研究 表 
明 ,miRNA 在 昆虫 中 广泛 存在 ,也 是 调节 昆虫 变态 
与 生殖 的 重要 因子 (Behura，2007; Bellés et al., 
2012; Lucas and Raikhel, 2013)。 本 文 在 对 miRNA 
的 生物 合成 和 作用 机 制 进行 简要 介绍 的 基础 上 ,对 
miRNA 调节 昆虫 变态 与 生殖 的 研究 进展 作 一 综述 。 
































1 miRNA 的 生物 合成 和 作用 机 制 


1.1 miRNA 的 生物 合成 

与 哺乳 动物 和 植物 类 似 , 昆 虫 基 因 组 中 miRNA 
的 编码 区 主要 位 于 基因 间或 内 含 子 中 ,也 有 部 分 
miRNA 的 编码 区 存在 于 外 显 子 中 (Bartel，2004; 








过 抑制 靶 基 因 mRNA 的 翻译 ,实现 转录 后 调控 的 功 
能 。 这 种 差异 主要 是 由 于 miRNA 识别 高 基因 的 机 
制 不 同 所 造成 的 :植物 中 miRNA 通过 碱 基 的 完全 互 
补 配对 结合 裔 基因 mRNA ,尤其 是 开放 阅读 框 (open 
reading frame, ORF) 上 相应 的 区 域 ;而 在 动物 (包括 
昆虫 ) 中 ,miRNA 5' 端 的 第 2 -8 SATE RR T 
区 域 (seed region) ,以 碱 基 互 补 配 对 方式 识别 靶 基 
mRNA 的 3 UTR 区 并 与 之 结合 ( Wightman et 
al., 1993; Lai, 2002; Huntzinger and Izaurralde, 
2011) 。 但 近年 来 研究 发 现 ,植物 中 miRNA 也 可 以 
抑制 靶 基 因 mRNA 的 翻译 (Brodersen et al., 2008; 
Li et al., 2013) , mE SI OTe ER PA HH SE 
mRNA 被 降解 的 情况 (Behm-Ansmant et al., 
2006; Giraldez et al., 2006; Wu et al., 2006; Eulalio 
et al., 2007) 。 对 果 蝇 的 进一步 研究 发 现 ,miRNA 倾 
向 于 选择 抑制 靶 基 因 的 翻译 作为 其 发 挥 转录 后 调控 
的 首要 方式 (Djuranovic et al., 2012) 。 

随 着 研究 的 不 断 深 入 ,人 们 发 现 动物 包括 昆虫 
中 miRNA 的 靶 位 点 也 不 局 限于 3?UTR 区 ,miRNA 



























































Kim, 2005 ) 。 研 究 人 员 利 用 秀丽 隐 杆 线虫 . 黑 腹 果 
i, Drosophila melanogaster 以 及 小 鼠 Mus musculus 等 
模式 生物 对 miRNA 的 生物 合成 机 制 开 展 了 大 量 研 











还 可 以 与 存在 于 mRNA 5'UTR 或 CDS 区 的 靶 位 点 
结合 , 实现 对 靶 基 因 的 调控 (Lytle et al., 2007; 
Bartel, 2009; Brodersen and Voinnet, 2009) 。miRNA 








究 , 发 现 miRNA 在 不 同 物种 之 间 高 度 保守 。 在 
RNA 聚合 酶 I 的 参与 下 ,miRNA 首先 被 转录 形成 
miRNA 的 初级 转录 产物 pri-miRNA。Ppri-miRNA 被 
核糖 核酸 酶 Drosha 和 Pasha 识别 并 剪 切 ,形成 发 夹 
状 的 前 体 miRNA ( pre-miRNA ) pre-miRNA 被 核 转 
运 受 体 exportin-5 识别 , 与 exportin-5 及 其 辅 因 子 
RanGTP 形成 复合 体 后 被 转运 到 细胞 质 , 随后 被 核 
糖 核酸 酶 Dicer 剪 切 形成 3' 端 带 有 2 个 游离 核 昔 酸 
的 miRNA 双 链 复合 体 (Lee et al., 2003; Denli et 
al., 2004; Gregory et al., 2004; Kim, 2005) ,其 中 一 
条 链 miRNA 与 Argonaute( Ago) 一 起 构成 RNA 7p 
的 沉默 复合 物 (RISC) (Elbashir et al., 2001; 
Hammond et al., 2001; Du et al., 2005) , 而 另 一 条 链 
(miRNA * ) 被 降解 (Khvorova et al., 2003 ; Schwarz et 
al., 2003) 。 
1.2 miRNA 的 作用 方式 

RISC 复合 物 在 miRNA 的 指导 下 通过 碱 基 互补 
配对 与 地 基因 的 mRNA 结合 ,通过 阻 遇 翻译 或 降解 
FUSER mRNA ,实现 在 转录 后 水 平 上 抑制 靶 基 因 的 
表达 ( Bartel, 2004) 。 最 初 的 研究 认为 ,在 绝 大 多 数 
情况 下 ,植物 中 miRNA 能 够 降解 其 靶 基 因 mRNA 
(Jones-Rhoades et al., 2006) , 而 在 动物 中 miRNA 通 




































































与 其 靶 基 因 的 结合 关系 并 非 唯一 :一 个 miRNA 可 以 
作用 于 一 个 或 几 个 不 同 的 靶 基 因 mRNA , 而 一 个 部 
基因 mRNA 序列 上 也 可 以 存在 多 个 miRNA 的 靶 位 
点 (Brodersen and Voinnet, 2009; Shin et al., 2010) 。 
miRNA 对 mRNA 调控 方式 的 多 样 化 ,使 得 miRNA 
功能 更 丰富 、 更 复杂 ,同时 也 为 基因 的 调控 方式 和 基 
因 功 能 的 研究 带 来 了 新 的 思路 、 开 辟 了 新 的 领域 。 


























2 miRNA 在 昆虫 变态 中 的 作用 














昆虫 的 变态 主要 由 保 幼 激 素 (juvenile hormone， 
JH) F0 thi Re eA (ecdysone 或 20-hydroxyecdysone , 
20E) 协 同调 控 。 旷 皮 激 素 通过 其 核 受 体 EcR/USP 
的 异 源 二 聚 体 及 其 早期 反应 基因 如 broad 等 诱导 从 
幼虫 到 晴 的 变态 (Riddiford et al., 2003; Spindler et 
al., 2009) 。 保 幼 激素 则 通过 其 核 受 体 异 源 二 聚 体 
Met/SRC( 又 称 Taiman 或 者 FISC ) 启动 转录 因子 Kr- 
AL 的 表达 ,Krhl 抑制 broad 表达 而 发 挥 阻止 变态 或 
“维持 原状 ”的 作用 (Konopova and Jindra，2008 ; 
Minakuchi et al., 2009), Kr-hl 也 通过 抑制 £93 的 
表达 而 阻止 成 虫 特征 的 出 现 (Belles and Santos, 
2014; Urena et al., 2014), miRNA 作为 一 类 重要 的 
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调控 生长 发 育 的 小 分 子 RNA ,也 参与 到 昆虫 变态 的 
激素 调控 通路 , 这 在 果 昌 (Sempere et al., 2002; 
Bashirullah et al., 2003; Sempere et al., 2003) .家 看 
Bombyx mori (Jagadeeswaran et al., 2010) 烟草 天 蛾 
Manduca sexta (Zhang et al., 2012), $ [E] |) Wi 
Blattella germanica ( Comez-Orte and Belles, 2009; 
Rubio et al., 2012) | KM Locusta migratoria ( Wang et 
al., 2013) 等 多 种 昆虫 中 得 到 证 实 。 

在 果 昌 中 ,lei-7-complex (let-7-C) 基因 转录 生 
成 miR-100, miR-125 和 1]et-7, 这 3 个 miRNA 的 表达 
受到 20E 和 broad 的 调控 (Sempere et al., 2002; 
Prochnik et al., 2007; Garbuzov and Tatar, 2010; 
Chawla and Sokol, 2012 ) 。 随 后 的 研究 发 现 ,在 果 晶 
幼虫 后 期 和 肾 期 ,let-7 和 miR-125 高 表达 , miR-34 
则 呈现 相反 的 表达 趋势 ,而 此 时 JH 滴 度 急剧 下 降 ， 
20E 滴 度 迅速 增加 以 启动 变态 ,那么 这 些 miRNA 的 
表达 趋势 是 否 和 激素 滴 度 的 变化 有 关 呢 ? OL AR 
S2 细胞 进行 激素 处 理 后 发 现 ,20E 能 够 诱导 let-7 ， 
miR-100 和 miR-125 的 表达 ,抑制 miR-34 的 表达 。 
JH 则 具有 与 20E 相反 的 作用 , 它 抑制 了 S2 细胞 中 
let-7 ,miR-100 和 miR-125 的 表达 ,提高 了 miR-34 的 
表达 水 平 (Bashirullah et al., 2003; Sempere et al., 
2003 ) 。 以 上 结果 暗示 ,let-7，miR-100 ，miR-125 以 
及 miR-34 可 能 在 20E 和 JH 信号 通路 中 发 挥 作用 ， 
影响 果 量 的 变态 过 程 。 在 果 蝇 中 过 表达 let-7 和 
miR-125 使 幼虫 的 发 育 停 清 在 1 -2 龄 期 ,最终 导 致 
死亡 ; 果 蝇 let-7 和 miR-125 的 缺失 使 其 在 变态 时 翅 
碟 细 胞 周期 紊乱 ,细胞 死亡 率 增加 ,造成 翅 发 育 缺 
陷 ; 并 且 由 于 let-7 AIR , ESL AU SE] Abrupt 过 表 
达 , 导 致 成 虫 背 腹部 的 神经 肌肉 接头 (neuromuscular 
junctions) 发 育 迟 缓 ,不 具备 成 虫 的 特征 (Caygil and 
Johnston, 2008; Sokol et al., 2008), 20E 通过 EcR 
不 仅 对 上 述 miRNA 具有 调控 作用 ,还 对 果 蝇 miR- 
14 的 表达 具有 抑制 作用 ; 另 一 方面 EcR 又 是 miR-14 
的 功能 性 靶 基 因 ,受到 miR-14 的 负 调 控 ;这 样 ,20E 
过 抑制 miR-14 的 表达 来 减弱 其 对 EcR 的 抑制 作 
用 ,放大 20E 信号 “强度 ” ,继而 发 挥 其 调控 变态 的 
作用 (Varghese and Cohen, 2007), miR-8 是 果 蝇 
Wnt/ Wingless 的 抑制 因子 ,缺少 miR-8 的 果 量 的 化 
晴 率 低 并 且 神 经 系统 发 育 存在 缺陷 ;此 外 , miR-8 的 
缺失 突变 体 表 现 为 对 高 温 敏 感 , 腿 部 发 育 缺 陷 , 化 旺 
成 功率 降低 (Karres et al., 2007; Kennell et al., 
2008 , 2012) 。 

近年 来 ,大 规模 RNA 测序 和 生物 信息 学 
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分 析 方 


法 对 发 现 和 鉴定 不 同 物种 中 的 miRNA 以 及 分 析 预 
测 它 们 的 功能 起 到 了 重要 的 推动 作用 。 
Jagadeeswaran 等 (2010) 通 过 构建 家 看 不 同 发 育 阶 
Bony small RNA 文库 ,对 其 进行 测序 分 析 , 鉴 定 得 到 
14 个 家 看 特异 的 miRNA(bmo-mir) 和 101 个 保守 的 
miRNA(conserved miRNA ) 。 通 过 生物 信息 学 预测 
发 现 ,家 看 特异 的 bmo-mir-2763 的 靶 基 因 是 滞 育 激 
素 受 体 DARA , 因 该 受 体 在 家 答 的 前 胸腺 中 表达 , 作 
者 推测 bmo-mir-2763 可 能 参与 家 和 看 20E 的 合成 
( Watanabe et al., 2007; 
2010), JH 的 合成 和 降解 是 控制 昆虫 血 淋 巴 中 JH 
浓度 的 两 条 重要 途径 ( Sheng et al., 2008 ) 。 经 过 预 
W, 保 幼 激素 酸 甲 基 和 转移 酶 (JH acid 
methyltransferase ) 基因 是 家 和 看 bmo-mir-2998 的 丢 基 
,而 保 幼 激素 酯 酶 (JH esterase ) 基因 是 bmo-mir- 
2766 FYB SETA ,暗示 家 和 蛋 变 态 发 育 过 程 中 JH 滴 度 
可 能 受到 这 两 个 家 看 特异 的 miRNA 调节 
(Jagadeeswaran et al., 2010), [RIFE CE AC ZEA, miR- 
281 参与 20E 信号 通路 ,特异 性 地 抑制 hcR-B 的 表 
达 , 而 miR-281 的 表达 又 受到 20E 的 抑制 ,这 样 ,在 
幼虫 - 肾 的 变态 阶段 ,由 于 20E 的 抑制 , miR-281 的 
表达 显著 降低 ,使 得 EcR-B 达到 较 高 的 表达 水 平 ， 
这 对 于 促进 幼虫 - 肾 的 转变 是 很 有 必要 的 (Jiang et 
al., 2013), RÆ miR-278 在 化 晴 期 大 量 表达 ,而 
在 果 蝇 中 miR-278 对 能 量 的 稳 态 起 到 重要 的 作用 
(Teleman et al., 2006) ,推测 家 看 miR-278 在 变态 时 
的 能 量 代谢 中 发 挥 作用 ,进而 影响 家 看 的 变态 发 育 
(Yu et al., 2008), EFRA let-7 sponge 的 转基因 家 
eH let-7 的 下 调 表达 引起 家 盔 的 发 育 停 湿 在 幼虫 
第 3 次 赔 皮 时 和 肾 期 ,表明 let-7 Mp FAE AY) He AN 
变态 具有 重要 的 调控 作用 ,并 且 let-7 通过 作用 于 
FTZ-F\ 和 E74 发 挥 调 探 赔 皮 的 功能 (Ling et al., 
2014) , Gomez-Orte 和 Belles (2009 ) 利用 RNAi 沉 
BK fee EERE IE dicer-1 的 表达 ,抑制 了 末 龄 若 
虫 羽 化 成 为 成 虫 ,这 与 阻 断 JH 信号 通路 后 的 表 型 
相似 。 相 似 的 结果 也 在 飞 蝗 中 得 到 证 实 ( Wang et 
al., 2013) ,说 明 miRNA 在 不 完全 变态 昆虫 的 羽化 
中 发 挥 着 重要 作用 。 进 一 步 对 德国 小 嫌 羽化 过 程 中 
的 miRNA 进行 研究 发 现 ,let-7，miR-100 和 miR-125 
在 末 龄 若虫 中 大 量 表达 ,在 倒数 第 2 个 若虫 龄 期 中 
表达 水 平 较 低 ,这 和 此 时 晓 皮 激素 在 体内 滴 度 的 变 
化 是 一 致 的 。 裔 减 miR-100 导致 成 虫 这 明显 变 小 、 
翅 脉 畸形 , 敲 减 let-7 也 会 造成 翅 脉 畸形 ,这 与 于 扰 
broad 的 表 型 相近 。miR-252-3p 在 倒数 第 2 龄 若虫 
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期 高 表达 而 在 未 龄 若虫 时 表达 水 平 显著 降低 ,抑制 
miR-252-3p i IR t E h MEA R E K A R A 
(Rubio et al., 2012; Rubio and Belles, 2013), #1 
总 结 了 经 实验 验证 的 、 在 昆虫 变态 中 发 挥 调 控 作 用 
的 miRNA。 目 前 ,参与 调节 昆虫 变态 的 miRNA 的 





























非 模式 昆虫 中 ,多 以 miRNA 的 大 规模 测序 为 切入 
点 ,通过 生物 信息 学 分 析 , 预测 miRNA 的 功能 和 总 
基因 ,进而 对 候选 miRNA 的 功能 做 比较 深入 的 研 
究 。 昆 虫 变态 是 一 个 复杂 的 生物 学 过 程 ,对 miRNA 


的 进一步 鉴定 和 功能 分 析 , 有 助 于 系统 地 解析 昆虫 





























研究 主要 以 果 晶 为 模式 ,围绕 20F 信号 通路 ,阐述 
激素 miRNA 和 靶 基 因 的 相互 作用 与 调控 机 制 。 在 














变态 过 程 中 miRNA 基因 与 激素 的 调控 网 络 和 作用 
机 制 。 


R1 参与 调节 昆虫 变态 的 miRNA 
Table 1 miRNAs involved in insect metamorphosis 


























es 物种 生物 学 功能 参考 文献 
Species Biological roles References 
Sempere et al., 2002, 2003; Bashirullah et al., 2003; 
H 和 20E 信和 号 i nile h > g ; p ‘ z 
eg au d 信号 ae ies ee Prochnik et al., 2007; Caygill and Johnston, 2008; Sokol 
Drosophila melanogaster 下 a meee R ep al., 2008; Garbuzov and Tatar, 2010; Chawla and 
E citing Saree Sokol, 2012 
德国 小 
ee es YAK A Wing development Rubio and Belles, 2013 
4% Bombyx mori tht SZ AMIS AS Molting and metamorphosis ing et al., 
ZÆ Bomby Wi NZA Molting and ph Ling L., 2014 
E i Sempere et al., 2002, 2003; Bashirullah et al., 2003; 
H 和 20E 信号 i nile h > j 3 4 3 fi 
黑 腹 果 晶 D. melanogaster JH AI 信号 通路 Juvenile hormone Prochnik et al., 2007 ; Garbuzov and Tatar, 2010; Chawla 
iR-100 2 d ecd th 
ies aca ac Ee and Sokol, 2012 
TE B. germanica YAAK A Wing development Rubio and Belles, 2013 
a . Sempere et al., 2002, 2003; Bashirullah et al., 2003; 
JH 和 20E 信号 通路 Juvenile hormone >? i a 
果 Prochnik et al., 2007; Caygill and Johnston, 2008; Sokol 
miR-125 EAN and ecdysone pathways; WK 5 E ayer angs Johnptori S 


D. melanogaster 
8 Wing development 


et al., 2008; Garbuzov and Tatar, 2010; Chawla and 
Sokol, 2012 





miR-34 PR Rha D. melanogaster 


and ecdysone pathways 


JH 和 20E 信号 通路 Juvenile hormone 


Bashirullah et al., 2003; Sempere et al., 2003 





miR-14 A HG FR D. melanogaster 20E 信和 号 通路 Ecdysone pathway 


Varghese and Cohen, 2007 








miR-8 PA ps Sit D. melanogaster system development; 


Leg development 


化 肾 Pupation; 神经 系统 发 育 Neuronal 
足 发 育 


Karres et al., 2007; Kennell et al., 2008 , 2012 





miR-281 家 等 B. mori 


20E 信和 号 通路 Ecdysone pathway; 幼虫 
向 师 的 转变 Larval-pupal transition 


Jiang et al., 2013 

















德国 小 








若虫 生长 发 育 Nymphal development 


miR-252-3p 


B. germanica 


3 miRNA 在 昆虫 生殖 过 程 中 的 作用 


目前 对 miRNA 调节 昆虫 生殖 的 报道 还 比较 少 ， 
主要 是 通过 RNA 干扰 dicerl agol 等 与 miRNA 生 
物 合成 及 功能 执行 有 关 的 基因 ,以 及 利用 高 通 量 测 
序 鉴 定 与 生殖 相关 的 miRNA ,通过 预测 其 靶 基 因 分 
析 miRNA 的 功能 ,构建 miRNA-mRNA 的 相互 作用 
网 络 。 至 目前 ,3 个 miRNA 在 昆虫 生殖 过 程 中 的 功 
能 得 到 了 实验 验证 ( 表 2) 。 在 果 晶 中 对 dicerl 进行 
缺失 突变 , 阻 断 miRNA 生物 合成 途径 ,能 够 显著 抑 
制 果 晶 卵 母 细胞 的 成 熟 , 说 明 miRNA 在 果 晶 卵 母 细 



























































Rubio et al., 2012 


胞 成 熟 过 程 中 发 挥 着 重要 的 调控 作用 (Nakahara et 
al., 2005), agol 在 果 蝇 卵 母 细胞 及 卵泡 细胞 中 高 
水 平 表 达 , agol 缺陷 型 和 缺失 突变 个 体 的 卵 小 管 仅 
含 8 个 滋养 细胞 而 没有 孵 母 细胞 , 这 与 dicerl， 
pasha 或 drosha 突变 体 的 表 型 相似 ,表明 Agol 以 及 
依赖 于 Agol 的 miRNA 是 果 蝇 卵 母 细胞 形成 所 必需 
的 (Azzam et al., 2012), 。 此 外 ,Agol 亦 是 雌性 果 晶 
生殖 干细胞 (GSCs) 维持 所 必需 的 ,过 表达 agol 引 
起 GSCs 的 过 度 增殖 , 而 在 agol 缺失 突变 体 的 卵巢 
中 ,GSCs 的 自我 更 新 被 抑制 ,从 而 造成 卵巢 中 GSCs 
细胞 的 缺失 ,表明 Agol 及 其 参与 的 miRNA 途径 可 
以 发 挥 内 源 调 节 作 用 维持 GSCs 的 自我 更 新 ( Park et 
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al., 2007; Yang et ul.，2007) 。 果 蝇 中 dFmrl 和 蛋白 
能 抑制 卵巢 中 GSCs 的 分 化 从 而 维持 其 干细胞 特 
PE, bantam 能 够 与 dFmrl 蛋白 相互 作用 抑制 CSCs 
分 化 ,对 卵 梨 中 GSCs 的 维持 起 着 重要 的 作用 
(Yang et al., 2009), ERIE miR-184 缺失 突变 体 
H DN K Œ yE X F, decapentaplagic ( Dpp) 受 体 
Saxophone ( Sax) 蛋白 增多 , Dpp 信号 被 放大 ,造成 
GSCs 的 分 化 被 抑制 ,同时 这 种 抑制 作用 能 因 Sax 
的 部 分 敲 除 而 恢复 ,表明 miR-184 能 够 通过 调控 
其 靶 基 因 Sax 而 调节 GSCs 的 分 化 (Tovino et al., 
2009) 。 

近年 来 ,对 其 他 昆虫 的 研究 也 表明 miRNA 在 昆 
虫 生殖 过 程 中 发 挥 重 要 作用 。 对 埃及 伊 蚊 Aedes 
aegypti 的 研究 发 现 , 在 脂肪 体 的 体外 培养 基 中 同时 
添加 20E 和 和 氨基酸 能 促进 miR-275 的 表达 ,而 单独 
使 用 20E 或 氨基 酸 并 不 能 达到 类 似 的 效果 。 利 用 
miRNA 抑制 剂 干扰 miR-275 ,导致 蚊子 出 现 对 血液 
的 消化 障碍 , 进而 影响 卵 的 成 熟 ( Bryant et al., 
2010) 。 在 家 和 蛋 中 ,对 不 同 发 育 阶 段 的 RNA 样品 进 
行 大 规模 测序 , 鉴定 出 了 101 个 物种 间 保 守 的 
miRNA 和 14 个 家 大 特异 的 miRNA。 利 用 生物 信息 
学 的 方法 对 骤 标 基因 进行 预测 ,发现 家 看 特异 的 
bmo-mir-2763 的 一 个 靶 基 因 GATAB 能 够 调节 卵巢 
绒毛 膜 的 发 生 , 上 暗示 bmo-mir-276 可 能 在 家 在 的 卵 
KEA xt Fe P E fE E J ( Jagadeeswaran et al., 
2010), Æ% Kil Nilaparvata lugens 中 干扰 dicerl , 
卵 母 细胞 发 育 受 到 显著 抑制 (Zhang et al., 2013). 
利用 RNA-sed 的 方法 测定 JH 处 理 后 飞 蝗 脂肪 体 中 
的 miRNA ,鉴定 出 83 个 上 调 表 达 的 miRNA 和 60 个 
下 调 表 达 的 miRNA, 对 候选 miRNA EFT RIE RE Be 
PCR 的 验证 证 实 了 部 分 miRNA 的 表达 受 JH 调控 
(Song et al., 2013 ) 。 利 用 RNAi 沉默 agol 的 表达 ， 
发 现 卵 黄 原 蛋白 基因 (vitellogenin ) 的 转录 水 平 显著 
降低 ,同时 卵泡 上 皮 细 胞 发 育 、 卵 母 细胞 成 熟 和 卵巢 
生长 均 受 到 严重 的 抑制 ,表明 Agol 以 及 依赖 于 















































Agol 而 发 挥 功能 的 miRNA 对 JH 介 导 的 飞 粕 卵子 
发 生 是 不 可 缺少 的 (Song et al., 2013 )。 构 建 德国 
小 娘 来 龄 若虫 和 成 虫 卵 梨 的 小 分 子 RNA 文库 ,对 其 
进行 高 通 量 测序 ,对 比分 析 两 种 文库 中 miRNA 组 成 
的 差异 ,发 现在 卵巢 中 富 集 了 大 量 的 德国 小 赚 特 异 
的 miRNA ,暗示 这 些 miRNA 可 能 在 其 卵巢 的 发 育 
中 发 挥 作用 (Cristino et al., 2011), Fatt el) ue 
的 dicerl 基因 , 阻 断 miRNA 的 生物 合成 途径 ,卵泡 
上 皮 细 胞 的 发 育 以 及 卵 母 细胞 的 成 熟 均 受 到 了 显著 
的 抑制 (Tanaka and Piulachs，2012 ) 。 利 用 高 通 量 
测序 结合 生物 信息 学 分 析 在 豌豆 蚜 Acyrthosiphon 
pisum 中 鉴定 出 了 149 个 miRNA ,包括 55 个 保守 的 
miRNA 和 94 个 殖 豆 蚜 特异 的 miRNA。 其 中 ,17 个 
miRNA 在 不 同 生 殖 型 中 差异 表达 ,有 7 个 miRNA 
在 性 肉 和 性 母 中 的 表达 水 平 显著 不同,9 个 miRNA 
在 性 肉 和 孤 上 肉 蚜 中 的 表达 水 平 有 显著 差 异 ( Legeai 
et al., 2010)。miR-34 在 吾 豆 蚜 的 不 同 生殖 型 中 差 
异 表达 ,考虑 到 miR-34 在 果 蝇 中 的 表达 同时 受到 
20E 和 JH 的 调控 (Sempere et al., 2002., 2003) 以 
Be JH 可 能 调控 蚜虫 生殖 模式 的 转变 (Corbitt and 
Hardie, 1985) ,推测 miR-34 可 能 在 蚜虫 生殖 型 转 
变 中 发 挥 作用 。 此 外 ,保守 的 miR-34 和 miR-307 * 
以 及 豌豆 蚜 特 异 的 miR-X47, miR-X103 和 miR- 
X52 “在 性 母 和 孤 肉 蚜 中 的 表达 存在 差异 ,上 暗示 这 
些 miRNA 可 能 在 豌豆 蚜 从 孤 肉 生殖 到 有 性 生殖 的 
转变 中 发 挥 作用 (Legeai et al., 2010; Le Trionnaire 
et al., 2013; Lucas and Raikhel, 2013 ) 。 与 在 昆虫 
变态 中 的 miRNA 研究 类 似 , 昆 虫 生殖 阶段 miRNA 
的 功能 研究 依然 以 果 蝇 为 主 ,在 非 模式 昆虫 中 也 
以 miRNA 的 大 规模 测序 、 生 物 信 息 学 分 析 和 靶 基 
因 预 测 为 主 , 仅 有 3 个 miRNA 在 果 晶 、 埃 及 伊 蚊 生 
殖 过 程 中 的 作用 得 以 阐述 。 因 此 ,昆虫 生殖 过 程 
中 miRNA 的 研究 有 待 进一步 加 强 ,包括 研究 对 象 
的 拓宽 、 靶 基因 的 鉴定 .miRNA 的 功能 及 调控 
机 制 。 









































































































































表 2 参与 调节 昆虫 生殖 的 miRNA 


Table 2 miRNAs involved in insect reproduction 














( 物种 生物 学 功能 参考 文献 
miRNA i A : 
Species Biological roles References 
bantam 黑 腹 果 蜗 Drosophila melanogaster GSCs 分 化 GSCs differentiation Yang et al., 2009 
miR-184 黑 腹 果 晶 D. melanogaster 雌性 果 晶 GSCs 分 化 GSCs differentiation of females Iovino et al., 2009 











miR-275 RRAPI Aedes aegypti 





卵 的 成 熟 Oocyte maturation 


Bryant et al., 2010 
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4 小 结 与 展望 


在 昆虫 例如 果 蝇 、 家 和 蛋 或 其 他 具有 一 定 研究 基础 的 
昆虫 中 也 可 以 尝试 miRNA 转基因 技术 ,进而 推进 昆 
E miRNA 的 研究 ,并 作为 潜在 的 手段 用 于 益 虫 的 利 
































EIR miRNA 的 研究 受到 了 越 来 越 多 的 重视 ,在 
不 同 种 类 昆虫 中 发 现 了 一 系列 的 miRNA。 研 究 结 
果 表 明 miRNA 在 昆虫 发 育 .变态 与 生殖 过 程 中 起 着 
重要 的 作用 。 但 是 ,虽然 miRNA 数量 众多 , 经 实验 
研究 ,对 昆虫 变态 与 生殖 起 显著 调控 作用 的 miRNA 
报道 的 并 不 多 。 至 目前 为 止 ,发 现 有 8 个 miRNA, 
包括 let-7, miR-100, miR-125, miR-34, miR-14, 
miR-8, miR-281 和 miR-252-3p ,在 昆虫 变态 中 发 挥 
重要 作用 ;有 3 个 miRNA ,包括 bantam, miR-184 和 
miR-275 ,参与 调节 昆虫 的 生殖 过 程 ; 研 究 对 象 集中 
TRE ZA TE LB) NR A TR BG FH miRNA 在 某 
种 程度 上 与 转录 因子 有 所 不 同 ,影响 昆虫 变态 与 生 
殖 的 转录 因子 中 ,多 数 对 其 靶 基 因 转 录 水 平 的 调控 
力度 都 比较 大 , 对 表 型 的 影响 也 比较 大 , 这 与 
miRNA 和 转录 因子 的 作用 机 制 不 同 密切 相关 ,也 与 
基因 的 转录 调控 和 转录 后 调控 需求 不 同 有 关 。 与 转 
录 因 子 相似 , miRNA 的 调控 与 功能 具 保 守 性 ,但 在 
不 同 昆 虫 种 类 不 同 组 织 或 不 同 发 育 时 期 也 有 变化 。 
一 个 miRNA 在 不 同 昆 虫 中 可 能 具有 不 同 的 训 基 因 
而 执行 不 同 的 功能 ,多 个 miRNA 可 能 调节 单个 台 基 
,而 单一 miRNA 也 可 能 同时 调节 多 个 靶 基 因 , 反 
映 了 基因 转录 后 水 平 调控 的 复杂 性 和 多 样 性 。 近 年 
来 ,昆虫 变态 的 内 分 泌 与 基因 调控 ,特别 是 J 和 
20E 的 协同 调控 取得 了 重要 进展 。 对 miRNA 的 进 
一 步 研 究 , 有 助 于 阐明 昆虫 激素 -miRNA- 基 因 的 作 
用 网 络 ,揭示 它们 协同 调控 昆虫 变态 与 生殖 的 分 子 
机 理 。 

目前 ,miRbase 数据 库 收 录 了 来 自 不 同 物 种 的 
28 645 条 miRNA ( Kozomara and Griffiths-Jones, 
2014) ,与 其 他 物种 相 比 ,昆虫 miRNA 的 报道 还 比较 
少 ,已 阐明 功能 的 昆虫 miRNA 更 少 。 另 外 , 昆虫 
miRNA 的 研究 目前 主要 集中 于 少数 几 个 昆虫 ,如 果 
WE KE .埃及 伊 蚊 、 德 国 小 赚 、 飞 蝗 、 褐 飞 乱 等 ,这 可 
能 与 许多 非 模式 昆虫 缺乏 基因 组 信息 ,遗传 学 手段 
受 限 ,以 及 miRNA 自 吴 功能 的 特点 miRNA 功能 研 
究 的 技术 局 限 等 有 关 。 随 着 昆虫 miRNA 测序 和 昆 
虫 基 因 组 信息 的 不 断 丰 富 , 更 多 的 miRNA 将 会 被 鉴 
定 ,miRNA 在 昆虫 变态 与 生殖 中 的 作用 将 被 进一步 
揭示 。 近 几 年 ,研究 人 员 已 通过 构建 miRNA 转基因 
动物 来 研究 相关 基因 的 功能 ,取得 了 一 些 重要 的 进 
展 (Deng et al., 2011; Sandhu et al., 2013 ) 。 因 而 ， 








































































































































































































用 或 者 害虫 的 防 控 。 例 如 ,针对 昆虫 变态 .生殖 过 程 
中 发 挥 关 键 调控 作用 的 miRNA ,设计 开发 高 效 、 低 
成 本 的 持 抗 剂 或 激动 剂 可 作为 害 忠 防 控 的 潜在 
手段 。 
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